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1. INTRODUCCIÓN 
1.1. EL CULTIVO DEL TOMATE 
1.1.1. Origen del cultivo 
El tomate tiene su centro de origen en la región andina, entre Chile y Colombia, donde 
se encontró creciendo de forma silvestre, al igual que todas las otras especies del 
género Solanum (Imagen 1). 
Su domesticación habría ocurrido en México, a partir del tomate cereza (Solanum 
lycopersicum var. cerasiforme) que crece espontáneamente en toda la América tropical 
y subtropical. Desde esta zona y con el nombre vulgar de tomate (derivado de tomatl 
en el lenguaje Nahua de México), fue llevado a Europa a inicios del siglo XVI, donde fue 
considerada como planta venenosa por la presencia de tomatina, un alcaloide 
presente en sus hojas y frutos inmaduros. Por esto, inicialmente se usó sólo como 
planta ornamental y en los siglos siguientes, al comprobarse la inocuidad del alcaloide, 
pasó a constituirse en un producto central en la alimentación de países europeos, en 
especial los de la zona mediterránea. 
En la actualidad, es una especie de gran y creciente importancia en el mundo, donde 
destacan China, India, Estados Unidos y Egipto, como los países de mayor superficie 
cultivada y, al mismo tiempo, como ejemplos de su amplia distribución actual. 
 
Imagen 1. Origen y rutas de propagación del tomate a partir del siglo XVI (Nuez, F. et al. 1996) 
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1.1.2. Importancia del cultivo 
El tomate es una hortaliza conocida en los mercados de todo el mundo, de uso diario 
casi imprescindible y la hortaliza más consumida del planeta.  
Las tres categorías principales de tomate para consumo son el tomate fresco, el 
tomate procesado y el tomate con aplicaciones farmacéuticas y sus usos principales 
son los siguientes (MAGRAMA, 2014): 
 Consumo humano directo: Se consume crudo, entero o en rebanadas, y solo o 
en ensaladas, salsas, sopas y purés. Se prepara ocasionalmente en zumo casero 
solo o mezclado. 
 Procesado industrial: Se puede pelar, cortar en dados, concentrar, deshidratar, 
congelar, encurtir, envasar o enlatar al natural o en salmuera. Deshidratado, 
forma parte de alimentos precocidos como las sopas instantáneas. Gran parte 
se concentra con destino a la industria productora de salsas. 
 Industria farmacéutica: complementos nutracéuticos (comprimidos con 
licopeno)  
El cultivo de esta hortaliza es el más difundido en todo el mundo y el de mayor valor 
económico. Su demanda aumenta continuamente y con ella su cultivo, producción y 
comercio. El incremento anual de la producción en los últimos años se debe 
principalmente al aumento en el rendimiento y en menor proporción al aumento de la 
superficie cultivada. 
En el 2.010 la producción de tomate fue de 152.007.674,37 toneladas ocupando una 
superficie total de cultivo de 4.539.760,89 de hectáreas. En 2.011, tanto la producción 
como la superficie cultivaba sufrieron un aumento del casi 4%, mientras en 2.012 
prosiguió este incremento (Tabla 1.1). (FAOSTAT, 2014). 
 2.010 2.011 2.012 
Superficie cultivada 
(Ha) 
4,539,760.89 4,723,066.86 4,803,680.17 
Producción (Tn) 152,007,674.37 158,019,580.71 161,793,834.18 
Tabla 1.1. Superficie cultivada y producción de tomate en el mundo en los años 2010, 2011 y 
2012. 
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En cuanto a la producción por continentes (Figura 1.1), el mayor productor es Asia con 
más del 50% de producción de tomate. Además podemos visualizar que el cultivo de 
tomate se va incrementando año tras año. A continuación, con unos porcentajes 
mucho menores y significativos encontramos a Europa, África y América con un 15% 
sobre la producción mundial. Finalmente Oceanía aporta  menos del 1% en cuanto a 
producción de tomate se refiere. (FAOSTAT, 2014). 
 
Figura 1.1. Gráfico de la producción por continentes en los años 2010, 2011 y 2012 
En el ámbito europeo, los países del sur son los que tienen mayores porcentajes en 
cuanto a producción de tomate (Figura 1.2). En el 2012, con una producción total en 
Europa  de 20.693.590 toneladas de tomate, los países del sur aportaban más de 12 
millones de toneladas, más de la mitad. De esos 12 millones de toneladas, 
encabezaban la lista Italia con 5 millones y España con 4 millones. Otros países 
destacados eran Grecia y Portugal. (FAOSTAT, 2014). 
 
Figura 1.2. Gráfico porcentual de la producción de tomate en 2012 por zonas y por países 
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En cuanto a las exportaciones de 2012, España, con 964.054 toneladas de tomate, se 
situó la tercera a nivel mundial, por detrás de México (1.493.316Tn) y Holanda 
(1.039.773). Otros países que también exportaron parte de su producción fueron 
Marruecos, Turquía y Francia. Sin embargo, a pesar de ser los terceros exportadores a 
nivel mundial, el precio por kilogramos se situó a 0,89€/kg, por los que consiguieron, 
por ejemplo, Italia (1,67€/kg) o Canadá (1,53€/kg). (FAOSTAT, 2014). 
Finalmente, a nivel nacional, España ha sufrido muchos cambios respecto a la 
producción de tomate. En 2011 produjo 3.864,1 miles de toneladas, pero en 2009 
produjo 4.798,1 miles de toneladas (Figura 1.3). También significativo  el precio pagado 
por el tomate español, ya que de pagarse a 32,4 €/100 kg en 2009, pasó a 37€/100 kg 
en 2010 y a 27,7€/100kg. (MAGRAMA, 2014). 
 
Figura 1.3. Evolución de la producción de tomate en España (miles de toneladas) 
Las comunidades españoles con mayores producciones en 2011 (Figura 1.4) fueron 
Andalucía (1.553.966 Tn) con un 40% sobre el total, Extremadura (1.275.368 Tn) 
aportaba un 33% de producción y Murcia (311.065 Tn) un 8%. (MAGRAMA 2014). 
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Figura 1.4. Producción de tomate en España por Comunidades Autónomas 
1.2. PROGRAMAS DE MEJORA DE TOMATE:
ANTECENTES Y EVOLUCIÓN 
Tradicionalmente, los esfuerzos de los mejoradores de tomate para consumo en fresco 
se han centrado principalmente en el aumento de la producción, en el tamaño y 
apariencia del fruto (ausencia de defectos y color atractivo), en la resistencia a 
enfermedades (como el virus de la cuchara o el virus del bronceado del tomate) y, más 
recientemente, en la firmeza del fruto y una adecuada longevidad del mismo (“long 
shelf life tomato”) para transportarlo a largas distancias. 
Sin embargo, en la actualidad, los mercados de los países desarrollados como es el 
caso de los de Europa exigen, junto con otros productos, frutos de tomate con mayor 
calidad interna. Un objetivo que ha adquirido mucha importancia es la mejora de la 
calidad organoléptica y nutritiva debido a la creciente demanda de tomates con más 
sabor y aroma, además de ser más saludables. 
Por ello se dice, tal como señalaron Bouma et al (1998), que existe una evolución de la 
agricultura centrada en la cantidad de producción hacia una agricultura centrada, 
además, en la calidad de la misma. Hoy en día los alimentos con elevada calidad 
interna lideran el desarrollo de nuevos productos, lo cual es especialmente cierto para 
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los alimentos funcionales (“functional foods”), que ofrecen una importante 
oportunidad de crecimiento a la industria alimentaria (Menrad, 2003). 
1.3. CALIDAD FUNCIONAL 
La calidad funcional se conoce como el grado de utilidad que poseen los alimentos 
para satisfacer los requerimientos de las sustancias necesarias que garanticen el buen 
funcionamiento del organismo humano o animal. Los caracteres funcionales pueden 
variar dependiendo de la especie, el cultivar, los factores ambientales, las técnicas 
agrícolas, los tratamientos postcosecha y el almacenaje (Dumas et al, 2003) 
Los componentes nutricionales del tomate son azúcares y ácidos orgánicos, proteínas y 
aminoácidos, lípidos, minerales, componentes fenólicos, pigmentos y vitaminas. Estos 
tres últimos se han identificado especialmente como componentes funcionales. Los 
componentes funcionales son aquellos que proporcionan beneficios médicos o 
saludables, incluyendo la prevención y el tratamiento de enfermedades (Jack, 1995) tal 
como se comprobará a continuación. De esta manera, el tomate se ha identificado 
como un alimento funcional (Canene-Adams et al., 2005). 
Aunque, en comparación con otros productos agrícolas, el tomate no tiene un gran 
contenido en vitaminas y antioxidantes (Tabla 1.2), se trata de una hortaliza que es 
consumida ampliamente durante todo el año; por ejemplo, se muestran cifras de 
26,78 y 42,60 kg/habitante año en Europa y España, respectivamente (FAOSTAT, 
2014). Además, su consumo es regular y elevado en una gran cantidad de países a lo 
largo del mundo. Todo ello convierte al tomate en una de las principales fuentes de 
minerales y antioxidantes (Esquinas-Alcázar and Nuez, 1995) tales como el ácido L-
ascórbico o los carotenoides, los cuales protegen frente a enfermedades degenerativas 
(Mayne, 1996; Beecher, 1998). 
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Licopeno Provitamina A Vitamina C 
Tomate 80-20 Zanahoria 66 Grosella 2200 
Guayaba 50 Batata 59 Kiwi 1200 
Papaya 50-20 Espinaca 49 Limón 900 
Sandía 40 Tomate 5 
Coliflor y 
espinaca 
600 
Uva 30 Melocotón 5 Naranja 500 
Albaricoque 0,05 Naranja 1 Tomate 250 
Tabla 1.2. Contenido en vitaminas y antioxidantes de algunas frutas y verduras en mg·Kg-1 de 
peso fresco (Adalid et al, 2004) 
1.3.1. Componentes fenólicos 
Los principales componentes fenólicos en el tomate son quercetina, naringenina, 
rutina y ácido clorogénico (Hertog et al., 1992; Clifford, 1999; Paganga et al., 1999; 
Chassy et al., 2006; Luthria et al., 2006). La concentración de fenoles totales en 
muestras de tomate varía de 259,15 a 498,60 mg/kg de peso fresco (Martínez-
Valverde et al., 2002; Podsedek et al., 2003; Zhou y Yu, 2006). A causa de su 
estructura, los fenoles son muy eficientes en la lucha contra los radicales peróxido 
(Halliwell, 1992; Aruoma, 1999). En concreto, los ácidos clorogénicos se han 
relacionado con propiedades beneficiosas para la salud humana debido a este poder 
antioxidante, así como hepatoprotector, hipoglucémico y actividad antiviral (Farah y 
Donangelo, 2006). 
El contenido en quercetina (flavonol) depende significativamente de la variedad 
comercial (Martínez-Valverde et al., 2002), y tiene un promedio medio de 6 mg por 
kilogramo de peso fresco. Naringenina (flavanone) contiene 7 mg·kg-1 (USDA, 2014). 
Otro componente fenólico principal, el ácido clorogénico, varía desde los 14,31 hasta 
los 32,84 mg·kg-1, según Martínez-Valverde et al., 2002.  
Sin embargo, aun siendo uno de los componentes funcionales de tomate, el contenido 
en fenoles está directamente relacionado con la astringencia, que es un componente 
del sabor (Eskin, 1991; Kader, 1992; Seymour et al, 1993). Por tanto, si incrementamos 
el contenido de fenoles en tomate, podemos alterar el balance interno de estos 
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componentes en el fruto y el sabor del tomate podría deteriorarse afectando 
negativamente a la calidad organoléptica. 
1.3.2. Pigmentos 
A pesar de que el tomate presenta una baja concentración de pigmentos (0,02 g/100 g 
peso fresco), estos le aportan un gran valor funcional. 
Uno de los principales grupos de pigmentos (rojos, naranjas y amarillos) que se pueden 
encontrar en este fruto son los carotenoides. El 90-95% de los carotenoides presentes 
en el tomate maduro son carotenos (Gross, 1991). Dentro de los carotenos, el licopeno 
es el más abundante en los tomates de color rojo, llegando a representar más del 90% 
de los carotenoides totales. Un tomate rojo típico contiene niveles más bajos de otros 
pigmentos como β-caroteno, γ-caroteno, α-caroteno y neurosporeno. También se 
encuentran pequeñas cantidades de precursores no coloreados como el fitoeno y el 
fitoflueno. Licopeno y β-caroteno (provitamina A) son los de mayor valor nutricional, y 
juegan un papel importante en las funciones metabólicas humanas (Rao and Rao, 
2007). 
Así pues, se ha visto que existe una relación directa entre el consumo de frutas y 
hortalizas ricas en licopeno y la reducción del riesgo de cáncer y enfermedades 
vasculares (Clinton, 1998; Dorgan et al., 1998; Bertram y Vine, 2005; Omoni y Aluko, 
2005; Tang et al., 2005; Story et al., 2010). El licopeno no solo tiene funciones 
antioxidantes, sino que participa en la comunicación intercelular y en la modulación 
del sistema inmune y hormonal (Kun et al., 2006; Shao y Hathcock, 2006). El tomate y 
sus subproductos (salsas, zumos…) son la principal fuente de licopeno en la dieta 
occidental (Chung-Ahuja et al, 1993). 
Y por lo que respecta al β-caroteno (provitamina A), destaca porque es un nutriente 
esencial debido a su actividad retinoide y, al igual que otros carotenoides, es un 
antioxidante que puede proteger del daño de los radicales libres. Su carencia puede 
producir xerophthalmia, ceguera y muerte prematura (Mayne, 1996), lo cual es un 
problema nutricional importante en más de 75 países, la mayoría de ellos situados en 
el mundo en vías de desarrollo (Angosto y Borja, 2001). El papel que el β-caroteno y la 
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vitamina A desempeñan en el crecimiento, reproducción, mortalidad y morbilidad de 
enfermedades infecciosas ha sido revisada anteriormente (Tee, 1992; Ross, 1998). 
1.3.3. Vitaminas 
Las vitaminas son moléculas orgánicas esenciales para el normal crecimiento, 
desarrollo y reproducción de humanos y animales. Son el tercero de los componentes 
funcionales del tomate junto con los compuestos fenólicos y los pigmentos 
anteriormente comentados. El tomate es una fuente interesante de vitaminas para 
nuestro organismo, principalmente vitamina C (ácido L-ascórbico) y la provitamina A 
(β-caroteno) (Tabla 1.3). 
Tabla 1.3. Contenido vitamínico del tomate (Modificado de Davies y Hobson, 1981) 
  
Vitamina 
Contenido 
(μg/100 g pf) 
Funciones principales 
Ácido L-ascórbico 
(vitamina C) 
25.000-30.000 
Tiene un papel principal en numerosos 
procesos como la síntesis de 
neurotransmisores, esteroides y 
hormonas. Su función antioxidante la 
relaciona con la prevención de 
enfermedades degenerativas, ciertos tipos 
de cáncer y enfermedades 
cardiovasculares. 
β-caroteno (provitamina A) 900-1.271 ui* 
Protege los epitelios (piel y mucosas). 
Participa en la visión normal. 
Tocoferoles (vitamina E) 40-1.200 
Antioxidante natural de los lípidos. 
Mantiene la permeabilidad de las 
membranas celulares. 
Ácido nicotínico (niacina) 500-700 
Participa en el metabolismo de los 
glúcidos, ácidos grasos y aminoácidos. 
Ácido pantoténico 
(vitamina B3) 
50-750 
Necesaria en el metabolismo de hidratos 
de carbono, grasas y aminoácidos. 
Piridoxina (vitamina B6) 80-110 
Cofactor de muchas enzimas. Participa en 
el metabolismo de los aminoácidos y en la 
transformación del ácido nicotínico. 
Tiamina (vitamina B1) 50-60 
Interviene en el metabolismo de los 
carbohidratos y actúa sobre el sistema 
nervioso. 
Riboflavina (vitamina B2) 20-50 
Interviene en la respiración celular y en el 
metabolismo energético. 
Ácido fólico 6,4-20 Relacionada con la división celular. 
Biotina 1,2-4 Actúa como coenzima. 
*ui:  unidades internacionales equivalentes a 0,6μg de β-caroteno 
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La función más característica del ácido L-ascórbico ampliamente conocida es como 
agente antiescorbuto (Magiorkinis et al., 2011). Otra función destacada es su 
capacidad antioxidante, siendo junto con la vitamina E, el licopeno y el β-caroteno los 
grandes antioxidantes presentes en la naturaleza. De hecho, la vitamina C funciona 
como co-antioxidante cuando interactúa con la vitamina E. Por lo que respecta a las 
enfermedades degenerativas, el ácido L-ascórbico puede jugar un papel clave en el 
retraso de la patogenicidad de varias de ellas como: enfermedades cardiovasculares 
(Marchioli et al, 2000; Libby y Aikawa, 2002), ciertos cánceres (Byers y Guerrero, 1995; 
Girija et al., 1996; Webb et al., 1997; You et al., 2000; Jamison et al., 2001) y cataratas 
(Pols-JC y van der Pols, 1998; Tessier et al., 1998; Valero et al., 2002). Sin embargo, la 
función mejor caracterizada del ácido L-ascórbico es en la síntesis de la proteína de 
colágeno de tejido conectivo (Phillips et al., 1997; Libby y Aikawa, 2002). 
El ácido L-ascórbico también juega un papel importante en la síntesis de hormonas 
esteroides, de carnitina (Harmeyer, 2002) y en la degradación de la tirosina. Esta 
vitamina también puede aumentar la biodisponibilidad del hierro (Nasolodin et al., 
1996), prevenir la mutación del ADN inducida por estrés oxidativo (Lutsenko et al., 
2002; Collins, 2004), modular la expresión génica y la función celular (con un interés 
particular en la diferenciación celular) (Duarte y Lunec, 2005).  
En 2011, el mercado mundial de alimentos funcionales alcanzó los 33 miles de millones 
de dólares y la tendencia de los años siguientes fue al alza, debido directamente a la 
disminución del consumo de una dieta sana y el consecuente aumento de 
enfermedades relacionadas con la dieta practicada. En España el mercado de los 
alimentos funcionales representó un volumen de aproximadamente 3000 millones de 
euros. La demanda comercial y el contenido de constituyentes saludables (compuestos 
nutraceúticos) del fruto de tomate, hace que el aumento del valor nutricional de esta 
hortaliza se convierta en un objetivo importante, ya sea mediante mejora tradicional o 
por manipulación genética. 
Además, cabe destacar que el aumento de carotenoides y vitaminas en la dieta es más 
efectivo que el uso de suplementos vitamínicos, ya que otros nutrientes en los 
productos alimenticios pueden actuar sinérgicamente con los carotenoides y vitaminas 
(Romer et al., 2005; Stacewicz-Sapuntzakis y Bowen, 2005). De hecho, se ha 
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demostrado en varios ensayos clínicos con altas dosis de un solo componente (como el 
β-caroteno) cuyos resultados han sido decepcionantes (Hennekens et al., 1994; 
Omenn et al, 1996; Rapola et al., 1997; Anónimo, 1998; Russell et al., 1999; Demmig-
Adams y Adams, 2002; Barret, 2003; Bendich, 2004; Dulinska et al., 2005). Además, los 
antioxidantes sintéticos requieren ensayos extensos y caros para determinar su 
seguridad alimentaria, haciéndose adecuado el uso de antioxidantes naturales 
(Frankel, 1995). En 2003, la U.S. Preventive Services Task Force (USPSTF) concluyó que 
no hay suficientes evidencias científicas para recomendar suplementos vitamínicos 
como forma de prevenir el cáncer o enfermedades cardiacas. 
Así pues, la recomendación más prudente y científicamente respaldada para la 
población general es consumir una dieta equilibrada, poniendo énfasis en frutas y 
hortalizas ricas en componentes funcionales, y cereales. Aunque algunos productos 
sintéticos contienen cantidades significativas de nutrientes, estos últimos pueden ser 
obtenidos fácilmente de nuestros alimentos a un bajo coste (Anónimo, 1995; Bouis, 
2003). 
Actualmente, hay muchas posibilidades de aplicar este concepto con éxito en tomate, 
ya que es posible aumentar los compuestos funcionales (principalmente licopeno, β-
caroteno y vitamina C) sin afectar negativamente su sabor. No obstante, son 
necesarios los conocimientos de las rutas biosintéticas, el control genético, la 
influencia de los factores ambientales y las prácticas culturales que influyen en la 
acumulación de carotenoides y vitaminas en el fruto para llevar a cabo con éxito un 
programa de mejora de su calidad nutritiva y funcional. 
En este trabajo nos ocuparemos únicamente de la evaluación del contenido de ácido L-
ascórbico acumulado en frutos a fin de aumentar la calidad nutricional del tomate en 
programas de mejora, por tanto, en el resto de la introducción vamos a centrarnos en 
aspectos relacionados con la mejora del contenido de esta vitamina en tomate. 
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1.4. BIOSÍNTESIS DEL ÁCIDO L-ASCÓRBICO EN 
PLANTAS 
El ácido L-ascórbico, también conocido como vitamina C (figura 1.5), es un 
monosacárido (azúcar ácido) hidrosoluble presente en las células de las plantas. Este 
ácido es uno de los más importantes antioxidantes, además de ser un regulador del 
crecimiento y cofactor enzimático para las plantas. 
 
Figura 1.5. Estructura molecular del ácido L-ascórbico (www.chemheritage.org) 
El ácido L-ascórbico realiza un papel importante en muchos procesos biológicos, 
incluidos los mecanismos de defensa, la fotosíntesis, la división celular, la regulación 
del crecimiento, y la senescencia (Alós, E. et al, 2013). También desempeña la función 
de dador de electrones para enzimas redox. (Bartoli et al., 2000; Millar et al., 2003).
El estudio de las rutas biosintéticas del ácido L-ascórbico ha dado un paso muy 
importante en las últimas dos décadas. Ya a principios del siglo XX, esta pequeña 
molécula fue caracterizada a partir de los tejidos de la planta. Sin embargo, el primer 
hito importante en el conocimiento de la biosíntesis de la vitamina C no se consiguió 
hasta finales de del siglo pasado, cuando Wheeler et al. (1998) describen ruta de la L-
galactosa. Desde este estudio, amplias investigaciones se han hecho para identificar y 
caracterizar las rutas metabólicas implicadas en la biosíntesis de la vitamina C en 
diferentes especies de plantas, y en la actualidad, hay un consenso generalizado acerca 
de la existencia de cuatro vías interconectadas (figura 1.6) que de alguna manera están 
involucradas en la biosíntesis de la vitamina. Estas vías metabólicas han sido 
nombradas de acuerdo con las moléculas que actúan como precursoras: L-galactosa, L-
gulosa, myo-inositol y el galacturonato (Agius et al. 2003; Lorence et al. 2004; Maruta 
et al. 2010; Wheeler et al. 1998; Wolucka and Van Montagu 2003.) 
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Entre estas vías, la vía de la L-galactosa es considerada como la predominante. Ésta 
consiste en una serie de sucesivas reacciones, a partir de la D-manosa-1-fosfato, y 
siendo GDP-L-galactosa y L-galactona-1,4-lactona los intermediarios de la formación de 
la vitamina C. (Zhang, Y. et al, 2013). 
Adicionalmente, se ha demostrado recientemente que, además de la formación de 
GDP-L-galactosa, la enzima GDP-D-manosa-3,5-epimersa (GME) también puede 
producir GDP-L-gulosa. Esta observación dio lugar a la propuesta de una ruta 
alternativa (L-gulosa) en la que L-gulosa y L-gulono-1,4-lactona eran intermediarios 
clave (Zhang, Y. et al, 2013). 
Por otra parte, el descubrimiento de un gen en Arabidopsis que codificaba para la 
oxigenasa myo-inositol sugirió otra ruta alternativa para la L-gulono-1,4-lactona (vía 
myo-inositol). Finalmente, la cuarta y última ruta en plantas usa el ácido D-
galacturónico como el precursor a converger en la formación del intermediario L-
galactone-1,4-lactona. (Alós, E. et al, 2013). 
 
Figura 1.6. Rutas biosintéticas del ácido L-ascórbico en plantas (Agius, F. et al, 2003). Las 
enzimas en cada ruta son, 1: fosfoglucomutasa; 7: gluconolactonasa; 8: gulono-1,4-lactona 
deshidrogenasa; 9: glucosa-6-fosfato isomerasa; 10: manosa-6-fosfato isomerasa; 11: 
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fosfomanosa mutasa; 12: GDP-manosa pirofosforilasa; 13: GDP-manosa-3,5-epimerasa; 14: 
GDP-L-galactosa fosforilasa; 15: L-galactosa-1-fosfato fosfatasa; 16: L-galactosa 
deshidrogenasa; 17: L-galactono-1,4-lactona deshidrogenasa; 18: metilesterasa; 19: D-
galacturonato reductasa; 20: aldonolactonasa; 21: fosfodiesterasa; 22: sugar-phosphatase; 23: 
L-gulosa deshidrogenasa; 24: myo-inositol oxigenasa. 
Además de las rutas señaladas, otros procesos como la degradación y el reciclaje han 
demostrado que pueden ser determinantes en la regulación de las concentraciones 
endógenas de vitamina C en las células de la planta (Figura 1.7). 
En las plantas, el ácido L-ascórbico se puede transformar en monodeshidroascorbato 
(MDHA) por las enzimas degradantes ascorbato oxidasas (AO) y la ascorbato 
peroxidasa (APX). Por el contrario, la reductasa de monodeshidroascorbato (MDHAR) y 
reductasa deshidroascorbato (DHAR) participan en el reciclaje de la MDHA y 
deshidroascorbato, respectivamente, para generar vitamina C. 
 
Figura 1.7. Esquema de las rutas de reciclaje del ácido L-ascórbico (Alós, E. et al, 2013). 
Todo esto parece ser la base para estudiar más a fondo como interrelacionan estas 
vías de biosíntesis del ácido L-ascórbico y sus posibles interacciones con otros procesos 
metabólicos que tienen lugar dentro de la célula (Conklin et al., 2006). Un campo 
todavía en gran parte inexplorado es como se regula la acumulación de la vitamina. 
Recientes estudios (Zhang et al, 2013) demuestran que la acumulación de ácido L-
ascórbico en tomates se asocia con la transducción de señal de luz. 
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1.5. PERSPECTIVAS DE MEJORA DEL VALOR 
FUNCIONAL DEL TOMATE AUMENTANDO EL 
CONTENIDO DE ÁCIDO L-ASCÓRBICO 
1.5.1. Cuantificación rápida y precisa de ácido L-ascórbico 
En muchos estudios dentro de la mejora y el control de la calidad de frutas y hortalizas, 
el análisis químico de un gran número de muestras puede llegar a ser un factor 
limitante. Por tanto, es muy importante el uso de técnicas analíticas rápidas y precisas. 
Las vitaminas pueden ser cuantificadas por protocolos enzimáticos (Lee et al, 1991; 
Rumsey y Levine, 2000) y HPLC (Rizzolo y Polesello, 1992; Hart y Scott, 1995). En el 
grupo de Mejora de la Calidad Agroalimentaria de la UJI se ha elegido la electroforesis 
capilar (CE) por ser una técnica analítica que ofrece un alto poder resolutorio, una 
mínima preparación de la muestra, un tiempo de análisis corto y un coste operacional 
bajo (Galiana-Balaguer et al., 2001).  
1.5.2. Uso de transgénesis 
El contenido de vitamina C está influenciado no sólo por su biosíntesis, sino también 
por su reciclaje (Figura 1.7). Si lo combinamos con la posibilidad de la existencia de 
múltiples rutas biosintéticas, esto hace que sea muy difícil predecir y modificar su 
contenido. Los trabajos publicados se dividen básicamente en tres propuestas: 
sobreexpresión de las enzimas biosintéticas (Figura 1.6), sobreexpresión de enzimas de 
reciclado (dehidroascorbato reductasa, DHAR) y supresión antisentido de la ascorbato 
oxidasa (AO). AO es una enzima apoplástica que afecta el estado redox del ascorbato 
extracelular (Pignocchi y Foyer, 2003; Sanmartin et al., 2003). 
Como casos prácticos nos encontramos el de Jain y Nessler (2000) que introdujeron 
con éxito un cADN codificando L-gulono-1,4-lactona oxidasa (GLO) en tabaco 
transgénico y plantas de lechuga. La concentración de ácido L-ascórbico en hojas se 
incrementó de 4 a 7 veces en estos dos cultivos. Tokunaga et al. (2005) 
sobreexpresaron la enzima L-galactona-1,4-lactona deshidrogenasa aumentando el 
contenido de vitamina C en plantas transgénicas de tabaco. En fresa, también se 
aumentó de 2 a 3 veces el contenido de vitamina C sobreexpresionando la ácido 
galacturónico reductasa (Agius et al., 2003). Chen et al. (2003) demostraron que el 
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contenido de vitamina C en plantas puede ser incrementado aumentando la expresión 
del enzima responsable del reciclaje del ascorbato (DHAR). El incremento en la 
expresión del DHAR aumentó los niveles de ácido L-ascórbico foliar y del grano de 2 a 4 
veces, y aumentó significativamente el estado redox del ascorbato en tabaco y en 
maíz. Estos trabajos sugieren la posibilidad de trasladar las técnicas aplicadas para 
aumentar el contenido de ácido L-ascórbico a otros cultivos (Hancock y Viola, 2005). En 
tomate transgénico, disminuyeron la actividad de la malato deshidrogenasa, 
consiguiendo un efecto positivo en la capacidad de uso de la L-galactona-1,4-lactona, 
el precursor terminal de la biosíntesis del ácido L-ascórbico (Nunes-Nesi et al., 2005). 
1.5.3. Uso de la variabilidad presente en germoplasma de tomate y especies 
relacionadas 
La otra forma de incrementar el contenido de ácido L-ascórbico y carotenoides en 
tomate es el uso de germoplasma del género Solanum con un alto contenido de ácido 
L-ascórbico como parental donante en programas de mejora. Para llevar a cabo esta 
estrategia, se necesitan fuentes de variabilidad con elevado contenido en este 
antioxidante.  
En concreto, los niveles de vitamina C varían considerablemente con las especies de 
tomate, desde 80 mg/kg de peso fresco en variedades cultivadas hasta 1.190 mg/kg de 
peso fresco en especies silvestres como Solanum peruvianum (Stevens y Rick, 1986), o 
1.113 mg/kg de peso fresco en S. pimpinellifolium (Galiana-Balaguer et al., 2001). Un 
rango de variación entre 100 hasta 480 mg/kg de peso fresco de vitamina C se puede 
observar comúnmente en distintos cultivares de tomate (Abushita et al., 1997; 
Abushita et al., 2000; Hagimori et al., 2005; Kumar et al., 2007; Saha et al., 2010; 
Chandra y Ramalingan, 2011). 
Se han encontrado varias fuentes de variabilidad muy interesantes por su alto 
contenido de vitamina C. Entre las especies de Solanum, S. pimpinellifolium y S. 
lycopersicum var cerasiforme parecen ser las de más interés, ya que son las más 
próximas filogenéticamente a la especie cultivada, y esto permite una rápida 
recuperación de los caracteres agronómicos interesantes (Hanson et al., 2004; Lenucci 
et al., 2006). En varios ensayos de cribado de la colección de germoplasma de Solanum 
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del COMAV y en los que el grupo de Mejora de la Calidad Agroalimentaria de la UJI ha 
colaborado, se han caracterizado entradas de S. pimpinellifolium y S. lycopersicum var 
cerasiforme con contenidos en vitamina C entre 1,6 y 8 veces mayores que en los 
controles de S. lycopersicum (Roselló et al., 2000a, 2000b; Galiana-Balaguer et al., 
2001; Adalid et al., 2008), lo que podría ser muy útil en programas de mejora. 
1.5.3.1. Influencia del ambiente de cultivo 
No todo el material vegetal de tomate y sus especies relacionadas responden igual 
frente a diferentes ambientes. Así pues, otro aspecto importante a considerar en los 
programas de mejora del valor funcional en tomate, es la influencia del medio en la 
expresión del carácter deseado (en nuestro caso ácido L-ascórbico). Esta influencia 
determina la heredabilidad y el éxito de la selección en los programas de mejora. 
Se ha visto que la localidad y el ciclo de cultivo, junto a la desigual respuesta de las 
diferentes variedades cultivadas a ambos (fuerte interacción Genotipo × Ambiente) 
(Giuntini et al., 2005) y los factores agronómicos influyen en el contenido de 
antioxidantes (Garcia y Barrett, 2006; Kumar et al., 2007; Aldrich et al., 2010). 
Por lo que respecta al contenido de ácido L-ascórbico en tomate, los factores del 
ambiente que afectan de manera significativa a la acumulación de esta vitamina son 
temperatura y radiación. Los factores agronómicos que influyen son la disponibilidad 
hídrica, la fertilización, la actividad de reguladores de crecimiento, el estado de 
madurez del fruto y el tiempo de almacenaje en postcosecha junto con los 
tratamientos que allí se llevan a cabo. 
En lo que se refiere a factores ambientales, se ha constatado que existe una 
correlación directa del contenido de ácido L-ascórbico con las variaciones de 
temperatura (Liptay et al., 1986), sin embargo en otros ensayos no se vio una 
correlación clara (Lee y Kader, 2000; Raffo et al., 2006). A su vez, la exposición a la luz 
favorece la acumulación de vitamina C en frutos de tomate (Hamner et al., 1945; 
Somers et al., 1951; Venter, 1977; López-Andreu et al., 1986; El-Gizawy et al., 1993), 
pero puede disminuir si los tejidos del fruto se exponen directamente a la radiación 
(650 W/m2 de una lámpara incandescente) (Adegoroye y Jolliffe, 1987; Rosales et al., 
2006). Además, se ha visto que las condiciones de estrés a las que esté sometida la 
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planta, puede variar la expresión de los genes responsables de la acumulación de ácido 
L-ascórbico (Ioannidi et al., 2009).  
En cuanto a los factores agronómicos, los efectos de la disponibilidad hídrica, de los 
nutrientes minerales (nitrógeno, fósforo, potasio o calcio) y de los reguladores del 
crecimiento han sido estudiados también, pero los resultados han sido, al igual que 
con los factores ambientales, de manera general contradictorios y los datos a menudo 
incompletos (Rosenfeld, 1999; Lee y Kader, 2000; Munne y Alegre, 2000; Dumas et al., 
2003; Oke et al., 2005; Fanasca et al., 2006; Thyboa et al., 2006; Toora et al., 2006; 
Serio et al., 2007; Taber et al., 2008). Los efectos de estado de madurez del fruto y 
tiempo de almacenamiento en postcosecha se muestran en la siguiente tabla (Tabla 
1.4), donde se observa como aumenta el contenido de ácido L-ascórbico a la vez que 
madura el fruto y como se reduce cuanto más tiempo pasa almacenado. 
Tratamiento Estado de madurez 
Contenido de ácido L-ascórbico en 
peso fresco (mg·Kg
-1
) 
Cosecha inicial Verde inmaduro 140 ± 5,1 
 Verde maduro 150 ± 6,9 
 Rosa 154 ± 4,5 
 Rojo maduro 162 ± 6,4 
 Sobremaduro 166 ± 9,1 
Almacenado a:  
65 ºF 1 semana Rojo maduro 145 ± 21,1 
 2 semanas Rojo maduro 150 ± 17,8 
 3 semanas Rojo maduro 85 ± 3,9 
70 ºF 1 semana Rojo maduro 144 ± 13,5 
 2 semanas Rojo maduro 129 ± 6,6 
 3 semanas Rojo maduro 82 ± 7,5 
Tabla 1.4. Contenido de ácido L-ascórbico en frutos de tomate a diferentes estados de madurez 
y temperaturas de almacenamiento (adaptada de Hamner et al, 1945) 
Se puede concluir, a la vista de la disparidad de los datos obtenidos en los estudios 
citados, que la gran influencia que ejercen las variables ambientales y agronómicas en 
la expresión de ácido L-ascórbico, y de otros compuestos nutraceúticos, en frutos de 
tomate todavía tiene que ser determinada. 
Para realizar una adecuada evaluación del material vegetal candidato a ser usado en 
programas de mejora se hace necesario fijar las condiciones agronómicas de cultivo 
(sustratos, riego, fertilización...) pero es imposible hacer lo mismo con los factores 
ambientales (temperatura y radiación), sobretodo en cultivo no protegido, los cuales 
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varían significativamente dependiendo del ciclo y de la localización. Y no sólo el 
Ambiente (E) juega un papel importante, sino que se ha sugerido que la interacción 
Genotipo × Ambiente (G×E) puede ser notable. Por lo tanto, deberían llevarse a cabo 
más estudios sobre la contribución de diferentes Ambientes (Ej), Genotipos (Gi) y de 
sus interacciones (Gi×Ej) sobre la expresión de caracteres funcionales, en nuestro caso 
ácido L-ascórbico, con el fin de averiguar cuánto enmascara E el potencial genotípico 
(G) de expresión del carácter. Así se podrán seleccionar genotipos de élite con más 
precisión que aumenten la acumulación de este componente favorable. La información 
sobre la naturaleza de las interacciones G×E es particularmente necesaria para 
determinar si es posible desarrollar variedades de elevados contenidos de caracteres 
nutricionales con gran estabilidad ambiental u otras de específicas para determinados 
ambientes. 
1.5.3.2. Control genético 
Conocer el control genético de los caracteres nutraceúticos que más nos interesan es 
necesario para poder manejarlos eficientemente en los programas de mejora de 
tomate. Pero de momento no existen suficientes conocimientos sobre el control 
genético de estos caracteres en tomate. Algunos autores indican que muchos de estos 
caracteres son cuantitativos, con una heredabilidad pobre y con control poligénico 
(Khan et al., 1999).  
Daskaloff et al. (1981) encontró dominancia para alto contenido de ácido L-ascórbico, 
mientras que Bhatt et al., (1998, 2001) encontró cierto grado de heterosis entre 
diversos cultivares de S. lycopersicum (efectos heteróticos positivos alrededor de 50-60 
% respecto a los padres) que pueden resultar interesantes para el desarrollo de 
híbridos comerciales. La magnitud de la varianza debida tanto a la capacidad 
combinatoria específica como general fue altamente significativa, indicando la 
importancia de acciones génicas aditivas y no aditivas de este carácter. Garg et al. 
(2008) mostró que la varianza genética no aditiva predominó en controlar el contenido 
del ácido L-ascórbico. Otros autores han encontrado segregaciones transgresivas para 
el carácter contenido en ácido L-ascórbico (Rousseaux et al., 2005). Causse et al. 
(2003) estudió el control genético de la calidad de tomate para consumo en fresco 
analizando atributos de calidad en 45 híbridos y sus 13 líneas parentales, cultivadas en 
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dos ambientes contrastados. Concluyeron que el ácido L-ascórbico fue heredado de 
una manera aditiva. Recientes estudios han intentado identificar genes candidatos que 
afecten el contenido de ácido L-ascórbico en tomate (Stevens et al., 2007; Zou et al., 
2006), encontrando QTLs comunes para varias especies de tomate, aunque se 
necesitaría un mapeado más fino para comprobar si los genes identificados son 
responsables de los QTLs observados.  
Resumiendo, no se pueden obtener conclusiones definitivas sobre el control genético 
de los nutraceúticos en tomate con los trabajos realizados hoy en día. Los resultados 
son dispersos dependiendo del material vegetal utilizado. Además, el efecto de la 
localidad, del ciclo de cultivo y del estado de maduración del fruto tienen influencia en 
el contenido de carotenoides y vitaminas (Garcia and Barret, 2006). Por tanto, se 
requieren más estudios sobre el control genético de la acumulación de nutraceúticos 
en tomate y de la influencia del medio. 
1.5.3.3. Marcadores moleculares 
Con el ambiente caracterizado y una cuantificación precisa de los componentes 
nutricionales, se pueden buscar marcadores moleculares para aumentar la velocidad 
del proceso de selección. Debido a los avances en el estudio de la rutas biosintéticas se 
pueden encontrar trabajos en los que se han mapeado genes directamente 
relacionados con el contenido de antioxidantes de tomate (Zou et al., 2006), 
conocimientos que pueden ser utilizados para el desarrollo de marcadores moleculares 
altamente ligados al carácter en cuestión. De todos modos, aún se está lejos de 
relacionar secuencia con fenotipo. También se puede usar la información obtenida de 
los QTL para el desarrollo de marcadores (Causse et al., 2002; Stevens et al., 2007). 
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2. OBJETIVO 
El objetivo de este trabajo de investigación es realizar un cribado de germoplasma de 
tomate y especies silvestres relacionadas en diferentes ambientes con la finalidad de 
explicar la contribución relativa del genotipo, del ambiente de crecimiento y de la 
interacción de ambos a la expresión fenotípica del contenido en ácido L-ascórbico. A 
partir de esa información se podrá establecer el potencial genotípico real de esos 
materiales para su posible uso directo o como fuentes de variabilidad en programas de 
mejora del contenido en ácido L-ascórbico en tomate.  
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3. MATERIALES Y MÉTODOS 
3.1. MATERIAL VEGETAL 
Se estudiaron 27 entradas de diferentes orígenes con diferentes características de 
fruto (Tabla 3.1). Cuatro de estas entradas pertenecen a Solanum neorickii, dieciocho a 
S. pimpinellifolium, dos a S. chmielewski, dos a Solanum lycopersicum y una a S. 
lycopersicum var. cerasiforme. 
Entradas Especie  Entradas Especie 
UJI001 S. pimpinellifolium  UJI015 S. pimpinellifolium 
UJI002 S. pimpinellifolium  UJI016 S. pimpinellifolium 
UJI003 S. pimpinellifolium  UJI017 S. pimpinellifolium 
UJI004 S. pimpinellifolium  UJI018 S. pimpinellifolium 
UJI005 S. pimpinellifolium  UJI019 S. neorickii 
UJI006 S. pimpinellifolium  UJI020 S. neorickii 
UJI007 S. pimpinellifolium  UJI021 S. neorickii 
UJI008 S. pimpinellifolium  UJI022 S. neorickii 
UJI009 S. pimpinellifolium  UJI023 S. chmielewski 
UJI010 S. pimpinellifolium  UJI024 S. chmielewski 
UJI011 S. pimpinellifolium  FORTUNA - C Solanum lycopersicum 
UJI012 S. pimpinellifolium  UJI026 Solanum lycopersicum 
UJI013 S. pimpinellifolium  UJI027 
S.  lycopersicum var. 
cerasiforme 
UJI014 S. pimpinellifolium    
Remarcadas en negrita las entradas control 
Tabla 3.1. Características de las entradas evaluadas 
Todas estas entradas estudiadas se han obtenido a partir de la colección de semillas de 
tomate de la Universitat Jaume I de Castellón de la Plana. 
En cuanto a los controles, se utilizaron tres entradas: FORTUNA-C, UJI026 y UJI027. Los 
dos primeros controles, con contenidos medio-bajos de ácido L-ascórbico, han sido 
utilizados frecuentemente como controles en ensayos anteriores. Finalmente, el 
control UJI027, de la especie Solanum lycopersicum var. cerasiforme, se usó como 
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control porque mostró, en ensayos anteriores, contenidos muy elevados de ácido L-
ascórbico (Leiva-Brondo et al, 2012). 
3.2. DISEÑO EXPERIMENTAL Y CONDICIONES DE 
CULTIVO 
Los ensayos fueron llevados a cabo en dos ambientes de crecimiento que representan 
ciclos y técnicas de cultivo comunes. En Castellón en el ensayo al aire libre (Foto 3.1) y 
en Valencia en invernadero (Foto 3.2) se utilizó un diseño de bloques al azar, con tres 
bloques por ambiente, 27 parcelas elementales por bloque (una por cada entrada) y 3 
plantas en cada parcela elemental. 
 
Imagen 3.1. Ensayo en Castellón al aire libre. Parcela experimental de la UJI 
 
Imagen 3.2. Ensayo en Valencia en invernadero 
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Se utilizaron dos localidades y dos ambientes de cultivo en ciclo de primavera-verano. 
En Castellón (39º 59'N, 0º2'W, 35m s. n. m.) el cultivo se realizó al aire libre en la 
parcela experimental que tiene la UJI. En Valencia (39º 28'N, 0º22'W, 15 m s. n. m.) el 
cultivo se llevó a cabo en un invernadero de cristal. En el ambiente de cultivo 
protegido se utilizaron sistemas de disipación de calor (sombreo progresivo y uso de 
cooling o aire acondicionado). Las plantas fueron trasplantadas, entutoradas y 
cultivadas (Imagen 3.3) siguiendo las operaciones habituales para este cultivo. Todas 
ellas, en el ensayo al aire libre, fueron llevadas a cabo por el grupo de Mejora de la 
Calidad Agroalimentaria de la Universitat Jaume I. 
 
Imagen 3.3. Imagen de las plantas tras el trasplante a campo, entutoradas con cañas. Arriba-
izquierda: herramienta de cinta para atar las plantas a la caña. Abajo-derecha: herramienta 
para pinchar la tubería y montar los emisores. 
La fertirrigación se programó diariamente, utilizando la siguiente disolución nutritiva 
(meq/L): 4.0 Mg2+, 1.96 Na+, 8.0 K+, 8.5 Ca2+, 1.0 NH+4, 2.25 Cl
-, 11.86 NO-3, 1.5 H2PO
2-
4 
y 0.5 HCO-3. Se utilizó una mezcla comercial de micronutrientes (Nutrel C, Phosyn, 
Saen) con la siguiente composición (mM): 0.76 Cu, 20.15 Fe, 9.01 Mn, 1.38 Zn, 9.71 B, y 
0.31 Mo. La EC se fijó en 2.35 dS/m y el pH en 5.5 unidades. 
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3.3. MUESTREO Y PROCESADO DE LA MUESTRA 
Fueron cosechados frutos de madurez uniforme y sana en el estadío de rojo maduro 
(Imagen 3.4). Las entradas con colores distintos del rojo se cosecharon cuando los 
frutos alcanzaron la máxima intensidad de color. Se recogieron un total de 5-20 frutos 
(dependiendo de las especies) representativos de cada planta sólo de los tres primeros 
racimos para minimizar la intravariabilidad de la planta. Se emplearon cuatro 
homogeneizadores (KRUPS Power XL6) para triturar la muestra (Imagen 3.5). Una vez 
trituradas y etiquetadas las muestras (Imagen 3.6) se almacenaron a −20 °C hasta el 
análisis (Imagen 3.7). 
 
Imagen 3.4. Frutos de Solanum lycopersicum 
muestreados en estadío de rojo maduro. 
 
 Imagen 3.5. Conjunto de trituradoras 
utilizadas para procesar la muestra y 
prepararla para almacenarla a -20 °C. 
 
 
Imagen 3.6. Caja llena de microtubos. Arriba-
izquierda: microtubo de centrifugación con 
muestra triturada 
 
Imagen 3.7. Cajas llenas de microtubos 
almacenadas a -20 °C. 
3.4. DETERMINACIÓN DEL ÁCIDO L-ASCÓRBICO 
El ácido L-ascórbico se cuantificó por electroforesis capilar zonal (CZE) (Roselló et al, 
2002) empleando un equipo P/ACE MDQ (Beckman Instruments, Fullerton, CA, USA) 
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(Imagen 3.8). Se descongelaron en la oscuridad dos gramos de muestra a 4 °C y se 
centrifugaron a 12500 rpm en una centrífuga refrigerada. El sobrenadante fue diluido 
en 2% de ácido metafosfórico para evitar la oxidación del ácido L-ascórbico. Se usó 
ácido benzoico como patrón interno. Los extractos de las muestras se filtraron a través 
de filtros de membrana de 0.2 mm (Millipore, Bedford, MA, USA) antes de la inyección. 
Se usaron capilares recubiertos con gel de sílice fundida (31.2 cm de longitud total, 21 
cm de longitud efectiva, 50 μm de diámetro interno) (Polymicro Technologies, Phoenix, 
AZ, USA) (Figura 3.1). La inyección hidrodinámica de las muestras se llevó a cabo a 0.5 
psi durante 5s. La longitud de onda de detección fue 254 nm. La separación (Figura 3.2) 
fue realizada a −15 kV y 25 °C. Se realizaron tres repeticiones por muestra. 
 
Figura 3.2. Electroferograma donde se observa la separación del pico de ácido L-ascórbico en 
una muestra de tomate. 
3.5. ANÁLISIS DE DATOS 
El modelo lineal mixto empleado para el análisis del genotipo i en el ambiente j y 
bloque k dentro del ambiente j fue: 
 
Imagen 3.8. Equipo de CZE utilizado para el 
análisis de muestras. 
 
  Figura 3.1. Esquema de la migración de moléculas 
en un equipo de electroforesis capilar. 
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donde Y = valor fenotípico con media poblacional μ y varianza VP ; G = efecto del 
genotipo con media 0 y varianza VG ; E = efecto ambiental con media 0 y varianza VE ; 
GE = efecto de la interacción genotipo × ambiente con media 0 y varianza VG×E ; B = el 
efecto del bloque con media 0 y varianza VB ; e = efecto residual con media 0 y 
varianza Ve . Todos los factores son considerados como aleatorios. Se usó el método 
MINQUE (1) para obtener la estima de los componentes varianza y covarianza para 
cada efecto. La estima de la varianza y covarianza se usó para calcular los coeficientes 
de correlación correspondientes para los efectos fenotípicos, genotípicos, ambientales 
y de interacción. Los factores aleatorios se predijeron empleando el método AUP 
(Adjusted Unbiased Prediction) (Zhu y Weir, 1996).  
Los errores estándar de las estadísticas se obtuvieron por procedimientos jackknife 
(Miller, 1974; Zhu i Weir, 1996) y se realizaron tests t de dos colas para comprobar la 
significancia de los parámetros obtenidos. Se recalculó también el modelo 
considerando el ambiente como un factor fijo para la estación de crecimiento y el tipo 
de cultivo. En este caso la comparación de medias se realizó con test LSD (α = 0.05). 
Todos los análisis de datos fueron realizados con el programa QGAStation (v. 1) 
(Bioinformatics Institute, Zhejiang University, China). 
4. Resultados y discusión 
 
28 
 
4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
4.1. MEDIAS FENOTÍPICAS DE LOS CONTENIDOS DE 
ÁCIDO L-ASCÓRBICO EN LAS ENTRADAS ESTUDIADAS 
Los resultados obtenidos muestran una amplia variabilidad para la acumulación de 
vitamina C entre entradas e incluso dentro de alguna de ellas (Tabla 4.1). 
 Ambientes 
Entradas Especies CSal VLCi 
UJI001 S. pimpinellifolium 661,4 ± 70,5 488,3 ± 103,2 
UJI002 S. pimpinellifolium 421,5 ± 21,0 380,8 ± 39,5 
UJI003 S. pimpinellifolium 381,9 ± 48,3 219,7 ± 35,6 
UJI004 S. pimpinellifolium 337,6 ± 34,1 193,7 ± 30,4 
UJI005 S. pimpinellifolium 416,4 ± 49,4 127,4 ± 18,3 
UJI006 S. pimpinellifolium 610,6 ± 100,1 69,5 ± 17,9 
UJI007 S. pimpinellifolium 605,4 ± 47,6 258,9 ± 50,5 
UJI008 S. pimpinellifolium 945,2 ± 84,0 318,0 ± 51,4 
UJI009 S. pimpinellifolium 1056,9 ± 76,2 679,6 ± 108,6 
UJI010 S. pimpinellifolium 277,1 ± 20,6 247,7 ± 24,6 
UJI011 S. pimpinellifolium 293,7 ± 18,3 248,3 ± 30,4 
UJI012 S. pimpinellifolium 341,8 ± 26,1 525,9 ± 72,1 
UJI013 S. pimpinellifolium 347, 2 ± 19,0 235,8 ± 31,1 
UJI014 S. pimpinellifolium 277, 8 ± 15,3 309,5 ± 30,4 
UJI015 S. pimpinellifolium 842,2 ± 70,1 415,8 ± 83,5 
UJI016 S. pimpinellifolium 830,7 ± 62,0 446,1 ± 69,4 
UJI017 S. pimpinellifolium 413,0 ± 29,7 110,6 ± 12,9 
UJI018 S. pimpinellifolium 570,1 ± 41,6 122,1 ± 20,8 
UJI019 S. neorickii 276,4 ± 12,4 115,7 ± 14,3 
UJI020 S. neorickii 351,5 ± 17,3 216,4 ± 62,7 
UJI021 S. neorickii 360,4 ± 19,2 357,6 ± 87,3 
UJI022 S. neorickii 265,5 ± 17,9 185,6 ± 41,2 
UJI023 S. chmielewskii 360,9 ± 113,4 581 ± 2,9 
UJI024 S. chmielewskii 281,9 ± 17,43 60,6 ± 7,1 
FORTUNA-C S. lycopersicum 111,8 ± 4,1 92,6 ± 30,2 
UJI026 S. lycopersicum 133,2 ± 7,6 113,6 ± 27,1 
UJI027 
S. lycopersicum var. 
cerasiforme 
219,8 ± 12,3 157,5 ± 22,0 
Controles en negrita; CSal, Castellón aire libre; VLCi, Valencia invernadero 
Tabla 4.1. Contenido fenotípico (media ± error típico, mg·kg-1 de peso fresco) de ácido L 
ascórbico en las entradas evaluadas de cada ambiente 
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El contenido fenotípico medio obtenido en los controles de este ensayo  realizado  es 
generalmente menor que el valor fenotípico de 200 mg·Kg-1 considerado como valor 
promedio habitual de ácido L-ascórbico en tomate para consumo en fresco (Gould, 
1992). Se pueden apreciar variaciones en el contenido fenotípico medio de las 
entradas y de los controles en cada ambiente. Se observa una reducción general, del 
contenido de vitamina C en Valencia respecto al contenido en Castellón, que podría 
haber sido debida a que las condiciones ambientales fueron limitantes, y en estas 
condiciones disminuye el contenido de esta vitamina (Dumas et al, 2003). 
Esto se puede constatar al evaluar el comportamiento de los controles que en este tipo 
de ensayos son muy importantes. Por ello, se han utilizado controles con 
comportamiento conocido en estas condiciones de ensayo, tanto con bajo contenido 
en ácido L-ascórbico (FORTUNA-C y UJI026) como con alto contenido (UJI027). En 
nuestro caso, el control que marca el umbral mínimo de ácido L-ascórbico, FORTUNA-C 
(Solanum lycopersicum), ha mostrado en otras circunstancias valores de hasta 200 
mg·kg-1, mientras que ahora se ha observado un valor máximo de 111,8 mg·kg-1, lo cual 
supone una disminución del 44,1%. En cuanto al control UJI027 (Solanum lycopersicum 
var. cerasiforme), se ha observado en algunos ensayos (Leiva-Brondo et al, 2012) 
valores de hasta 350 mg·kg-1, por lo tanto una reducción de un 36,5% respecto al valor 
más alto que hemos obtenido. Entonces se puede afirmar que las condiciones de 
cultivo han reducido la acumulación de ácido L-ascórbico.  
Esta amplia variación de los contenidos de ácido L-ascórbico se puede explicar debido 
a varios factores ambientales. Estos son la temperatura y la radiación solar, factores 
que tienen un papel predominante en la acumulación de vitamina C. Por lo que 
respecta a la influencia de la temperatura, la acumulación de ácido L-ascórbico en los 
frutos de tomate parece correlacionada directamente con ésta (Liptay et al, 1986). Se 
ha sugerido que las temperaturas relativamente altas provocan un descenso en el 
contenido de ácido L-ascórbico probablemente debido a la oxidación (Murneek, 1954); 
sin embargo, estas condiciones desfavorables de temperatura, al igual que las de 
radiación, no han sido estudiadas apropiadamente. A temperaturas favorables, la 
biosíntesis de ácido L-ascórbico aumenta con la intensidad de la radiación solar 
(McCollum, 1954; Brown, 1954) debido probablemente al incremento del rango de 
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radiación fotosintética. En cuanto a nuestros ambientes, la temperatura media de 
cultivo en Castellón varió entre 20 y 30°C mientras que las temperaturas medias de 
Valencia se situaron entre 2°C y 4°C por encima de las de Castellón debido al cultivo en 
invernadero (a pesar del uso de sistemas de disipación de calor). Esto indica que en 
Castellón las temperaturas no fueron excesivamente altas, por lo tanto se podría 
estimar como unas temperaturas favorables para el desarrollo correcto del ensayo. Sin 
embargo, en Valencia las temperaturas fueron más altas y las máximas superaron en 
varias ocasiones los 35°C, por lo que en estas condiciones es bastante probable que 
afectarán a la acumulación de temperatura que ácido L-ascórbico, disminuyéndola. 
En cuanto a la radiación, el incremento del contenido de esta vitamina suele estar 
correlacionado con el incremento de la radiación. Normalmente, el cultivo al aire libre 
induce un mayor contenido de ácido L-ascórbico que en invernadero, así como la 
recolección a finales de verano frente a otras estaciones (López-Andreu et al, 1986). La 
reducción de la acumulación de ácido L-ascórbico en condiciones de baja radiación 
puede ser más del 70% (Hamner et al, 1945; Brown, 1954). Por otro lado, la radiación 
excesiva no inhibe la acumulación de ácido L-ascórbico pero provoca también una 
reducción de su contenido (Adegoroye y Jolliffe, 1987). En otros ensayos (Leiva-Brondo 
et al, 2012) desarrollados en nuestra zona se observó que valores de radiación 
superiores a 2500 µmol·m-2·s-1 resultaron perjudiciales para la acumulación de ácido L-
ascórbico. En los ensayos llevados a cabo en Castellón al aire libre la radiación 
registrada estuvo de forma general por encima de dicho umbral (alrededor de 3500 
μmol· m-2·s-1 al aire libre). En el ensayo de Valencia los niveles de radiación registrados 
se situaron aproximadamente entre 1000 y 2340 μmol· m-2·s-1. Así pues, la radiación 
resultó ser limitante para la acumulación de ácido L-ascórbico en los dos ensayos, en 
Castellón por haber valores muy altos al aire libre y en el caso del cultivo protegido en 
Valencia, el uso de sistemas de sombreo para disipar calor provocó una reducción 
excesiva de la radiación que también resultó desfavorable para la acumulación de 
ácido L-ascórbico.  
Aunque haya habido una reducción general del contenido fenotípico de las entradas 
estudiadas en ácido L-ascórbico, provocado principalmente por las condiciones 
ambientales del medio donde se ha realizado el ensayo, se observan valores 
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fenotípicos de ácido L-ascórbico prometedores para alguna de las entradas estudiadas. 
Por ejemplo, hay entradas, como UJI008 y UJI009, en las que se ha obtenido, 
aproximadamente, un 500% mayor contenido que el control con mayor contenido de 
vitamina C. Resulta lógico pensar que en condiciones favorables la expresión del 
carácter para esta entrada puede alcanzar valores muy elevados.  
Otros ensayos de evaluación del contenido de ácido L-ascórbico en germoplasma de 
tomate en nuestras condiciones de cultivo, como los desarrollados por Leiva-Brondo et 
al (2012) y Roselló et al (2011), han mostrado una influencia significativa del ambiente 
en la acumulación de vitamina C, observándose que los controles normalmente tenían 
contenidos bajos de esta vitamina. Esto corrobora que en nuestras condiciones de 
cultivo tienden a disminuir la acumulación de vitamina C. Además, se observa que los 
máximos contenidos en vitamina C se obtienen al aire libre (350 mg·kg-1 en Leiva-
Brondo et al (2012) y 346 mg·kg-1 en Roselló et al (2011)) en ambientes donde la 
temperatura es óptima, pero hay demasiada radiación, razón por la cual se puede 
considerar que el material vegetal no alcanza todo su potencial de acumulación de 
vitamina C. En cambio, bajo invernadero, la acumulación es todavía menor a 
consecuencia de temperaturas más altas y a las mallas de sombreo, que disminuyeron 
la cantidad de radiación para actuar como sistemas de disipación de calor. 
Aunque, como se ha explicado anteriormente, es posible detectar valores fenotípicos 
de ácido L-ascórbico interesantes y elevados, se puede observar que al comparar 
dichos valores de cada entrada en los dos ambientes, la tendencia que siguen éstos no 
es la misma para todas ellas, lo cual indica que el ambiente se puede manifestar tanto 
directamente como a través de una interacción importante con algunos genotipos. Por 
eso, a fin de obtener una mejor estima del potencial genético para el contenido de 
ácido L-ascórbico en programas de mejora de tomate, resulta necesario conocer la 
contribución relativa del genotipo, del ambiente y de las interacciones genotipo x 
ambiente. Para ello se ha llevado a cabo una estima de la contribución de cada uno de 
estos componentes a la varianza fenotípica. 
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4.2. ESTIMA DE LOS COMPONENTES DE LA VARIANZA 
FENOTÍPICA DE LOS CARACTERES 
Con el objetivo de ver la importancia relativa de la contribución del ambiente, el 
genotipo y su interacción recurrimos a la descomposición de la varianza fenotípica en 
sus componentes de varianza. Esta descomposición en sus componentes (Tabla 4.2) 
muestra que los efectos del bloque (B) dentro del ambiente no fueron significativos, 
mientras que tanto los efectos genéticos (G) como los efectos ambientales (E) y de 
interacción genotipo x ambiente (G×E) resultaron altamente significativos (P < 2.55 · 
10-11). Esto ofrece información real de la contribución relativa de cada uno a la 
varianza fenotípica total. 
Parámetros Ácido L-ascórbico 
VG 236,689 ± 17,905 (30,16%)
** 
VE 173,559 ± 12,044 (22,11%)
** 
VGXE 160,355 ± 11,676 (20,43%)
** 
VB 0 (0%) 
Ve 214,25 ± 29,247 (27,30%)
** 
VP 784,853 ± 68,616
** 
VG varianza principal genotípica; VE, varianza principal ambiental; VG×E, varianza genotipo x 
ambiente; Ve, varianza residual; VP, varianza fenotípica. 
Significativamente diferentes de cero (t- test) al nivel de *P = 0,05 y **P = 0,01 
Tabla 4.2. Estima del valor los componentes de la varianza (y porcentaje sobre el total de la 
varianza fenotípica) para el contenido de ácido L-ascórbico de frutos de tomate 
A partir de la tabla, se puede observar que porcentaje aportan cada efecto a la 
varianza fenotípica total. La varianza del genotipo (VG) aporta un 30,16%, la varianza 
de la interacción genotipo x ambiente (VGXE) un 20,43% mientras que los efectos 
ambientales (VE) aportan un 22,11% a la varianza total del fenotipo. Como ya hemos 
comentando antes, los efectos del bloque no son significativos, y finalmente la 
varianza residual (Ve) se sitúa alrededor del 27%. Esto indica, por lo tanto, que se 
puede considerar que el modelo explica bastante bien la distribución de la variación 
con los factores incluidos. También resaltar que la varianza ambiental representa 
alrededor de un cuarto de la varianza fenotípica, así pues se confirma lo expuesto en el 
apartado 4.1, y podemos afirmar que la gran variabilidad de condiciones ambientales 
existentes en los dos ambientes de cultivo ha tenido una influencia marcada en el 
efecto, tanto del ambiente como de  la interacción del ambiente con el genotipo. 
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Se puede considerar que el ácido L-ascórbico juega un papel muy activo e importante 
en la reducción del daño por oxidación a nivel celular causado por condiciones de 
estrés (Shigeoka et al, 2002) y es muy difícil modelizar cómo influye la interacción G×E 
debido a factores incontrolados. 
El resultado más importante a considerar es que, para la acumulación de vitamina C, la 
componente genotípica representa valores similares tanto a la varianza del ambiente 
como de la interacción genotipo x ambiente, indicando que el uso de cultivares de 
tomate con altos contenidos en ácido L-ascórbico en ambientes adecuados implica la 
producción de frutos con altos contenidos en ácido L-ascórbico. Esto nos señala la 
complejidad que supondría cualquier programa de mejora de tomate con el objetivo 
de aumentar su contenido en vitamina C, ya que para conseguir resultados 
interesantes, se tendría que partir de fuentes de variación de muy alto contenido y, 
además, seleccionar ambientes propicios. En caso contrario, no se podría conseguir la 
finalidad debido al enmascaramiento de la expresión del carácter que produce el 
ambiente por interacción con el genotipo y a la reducción de la eficacia de la selección. 
Hay que resaltar que estos valores globales que hemos obtenido son porcentajes para 
el conjunto de las entradas ensayadas. Por tanto, para ver el valor genotípico, 
ambiental y de interacción en cada ambiente y para cada entrada que nos permitirá 
disponer de información precisa respecto al potencial genético real de cada entrada, 
recurrimos a la predicción de estos efectos a partir del valor fenotípico. 
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4.3. PREDICCIÓN DE LA CONTRIBUCIÓN 
GENOTÍPICA, AMBIENTAL Y DE INTERACCIÓN 
GENOTIPO X AMBIENTE EN CADA ENTRADA 
Con el objetivo de disponer una evaluación más amplia y útil del potencial genético 
para la acumulación de ácido L-ascórbico de cada una de las entradas estudiadas, se ha 
llevado a cabo para cada una de ellas una predicción de la descomposición del valor 
fenotípico de contenido en vitamina C medido para cada entrada en la contribución de 
sus factores significativos: genotipo directo (µ+G), efecto ambiental directo (E) y las 
interacciones de los genotipos en los ambientes (Castellón-aire libre y Valencia-
invernadero) mediante un modelo general lineal mixto (Yijk = µ + Gi + Ej + GEij). Los 
valores de estas estimas se han representado gráficamente en cada ambiente para que 
resulte más fácil evaluar el potencial real del material vegetal estudiado. (Figura 4.1) 
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Figura 4.1. Efectos genotípicos y de interacción genotipo x ambiente para el contenido de ácido 
L-ascórbico de las entradas estudiadas. Valor estimado significativamente diferente de cero (t-
test) para +P = 0.1, *P = 0.05, **P = 0.01. Los controles en el eje de las X están dentro de 
rectángulos. Las líneas horizontales de referencia marcan los controles de mayor y de menor 
expresión genotípica (G) de ácido L-ascórbico; μ, media general; E1, Castellón-aire libre; E2, 
Valencia-invernadero. Las especies estudiadas son: 1, Solanum pimpinellifolium; 2, Solanum 
neorickii; 3, Solanum chmielewskii; Controles, Solanum lycopersicum en FORTUNA-C y UJI026 y 
Solanum lycopersicum var. cerasiforme en UJI027. 
                     1              2      3 Controles 
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Para cada factor (G, E y GxE), el algoritmo de cálculo centra el valor de los efectos 
estimados alrededor de la media general del modelo (µ = 356,753 mg·kg-1) 
proporcionando valores positivos para algunos niveles del factor estudiado y negativos 
para otros.  
En el caso del efecto ambiental directo (E), la predicción indica que este efecto es 
significativo. En Castellón de la Plana (ambiente E1), la contribución directa del 
ambiente se estima que aumenta el contenido de ácido L-ascórbico en 93,2 mg·kg-1 
respecto de la media general, mientras que en Valencia (E2), en el cultivo en 
invernadero, la disminuye en 93,1 mg·kg-1 (posición de la línea base, verde para E1 y 
roja para E2 respecto el origen de ordenadas en la Figura 4.1). Este efecto ambiental 
directo no siempre tiene la misma intensidad (Roselló et al, 2011) ya que como se ha 
explicado anteriormente está estrechamente ligado a las condiciones en que se ha 
desarrollado el cultivo. Incluso se ha observado que, en otros estudios realizados en 
nuestras latitutudes en diferentes años, este efecto ambiental directo no resulta 
significativo (Leiva-Brondo et al, 2012). Por tanto, dado que la magnitud del efecto 
ambiental directo no es elevada y que en ocasiones puede que no sea significativo, la 
influencia de este factor en la evaluación de germoplasma de tomate no será muy 
grande y la distorsión que provoca se podrá minimizar utilizando diversos ambientes y 
diseños experimentales adecuados. 
La estima del efecto genotípico directo (µ + G) es de mayor importancia en la 
evaluación del potencial de mejora en la acumulación de vitamina C de las entradas 
ensayadas. Junto con este efecto genotípico directo hay que tener en cuenta la parte 
de potencial genético que sólo se destapa en determinados ambientes y que se recoge 
en las estimas de los efectos de interacción de cada genotipo en cada ambiente (GxE1 y 
GxE2). Para evaluar adecuadamente todo el potencial genético de una entrada hay que 
considerar no sólo la contribución genotípica directa sino también la de interacción 
con cada ambiente. En la Figura 4.1 el efecto genotípico directo está representado por 
una barra gris en el eje de abscisas, mientras que la estima de la interacción de cada 
genotipo en cada ambiente está representado al lado derecho del efecto genotípico 
directo por una barra, de color verde indicando la interacción GxE1 y de color rojo 
mostrando la interacción GxE2. 
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Los controles en este ensayo mostraron un potencial genotípico directo más bajo que 
el contenido fenotípico comunmente aceptado de ácido L-ascórbico (200 mg·kg-1) 
(Gould, 1992). Los controles FORTUNA-C y UJI026, que muestran contenidos medios o 
bajos en vitamina C, se presentan en este ensayo, como cabía esperar, con los 
potenciales genotípicos directos más bajos (μ + GFortunaC  = 147,21 mg·kg
-1; μ + GUJI0026  = 
165,26 mg·kg-1). En cuanto a la interacción del genotipo con el ambiente, mostradas 
por la barra GxE (Figura 4.1), los controles mostraron una gran inestabilidad 
(interacciones GxE cambiantes). En el ambiente de Castellón al aire libre, éstos 
presentaron valores previstos significativos (GFortunaC×E1 = -190 mg·kg
-1; GUJI026×E1 = -
181,4 mg·kg-1) que hicieron disminuir bastante el valor fenotípico. En cambio, en el 
cultivo de Valencia en invernadero, el efecto de la interacción genotipo x ambiente no 
fue significativo.  
El control de alto contenido en ácido L-ascórbico, UJI027 (Solanum lycopersicum var. 
cerasiforme), en estos estudios ha tenido un comportamiento similar en cuanto a la 
expresión genotípica y a las interacciones genotipo x ambiente descritas 
anteriormente en los controles de bajo contenido. Se manifiesta un potencial 
genotípico directo, como se esperaba, un poco más elevado que los dos controles de 
bajo contenido de vitamina C (μ + GUJI0027 = 220,78 mg·kg
-1), y en cuanto a las 
interacciones del genotipo con el ambiente, también se muestra inestable, ya que es 
considerablemente negativa en el caso del ambiente E1 (GUJI026×E1 = -131,8 mg·kg
-1) e 
insignificante en E2.  
Los criterios antes descritos para evaluar el potencial genético real que hemos aplicado 
a los controles los utilizaremos ahora con el resto de entradas del estudio. Además, 
tomando como referencia este comportamiento de los controles dispondremos 
también de una comparación orientativa con otros trabajos. Para facilitar esta 
comparación, en la figura 4.1 se han representado con líneas horizontales de trazos el 
rango de respuesta de los controles. De este modo es mucho más directa la evaluación 
gráfica del comportamiento de las entradas con respecto a los controles y la selección 
de las que resulten más interesantes tanto por tener un mayor potencial genotípico 
directo como por su estabilidad o posibilidad de explotar interacciones positivas con 
determinados ambientes de cultivo. 
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La entrada UJI024, correspondiente a la variedad silvestre de Solanum chmielewskii, es 
la única cuyo valor genotípico directo se situa por debajo del control utilizado como 
alto contenido en ácido L-ascórbico. Otras entradas que mostraron contenidos 
genotípicos directos similares, aunque un poco más elevados, fueron UJI019, UJI023 y 
UJI024 (Figura 4.1). 
Las entradas UJI001, UJI007, UJI012 y UJI017 ya mostraron un contenido genótipico 
directo en vitamina C moderamente más alto que el control UJI027. La entrada UJI001 
mostró un valor genotípico directo muy interesante (dobla el valor del control de 
mayor contenido), si bien es cierto que los valores de la interacción GxE fueron 
bastante positivos, pero no significativos. Entre estas entradas, la entrada UJI012 
mostró ser inestable, ya que mientras en Castellón al aire libre su interacción hacía 
disminuir la cantidad (-170 mg·kg-1) y reducía drasticamente su valor genotípico total, 
en Valencia en invernadero el valor de GUJI026×E1 era 235,7 mg·kg
-1.  
Finalmente, las entradas UJI008, UJI009, UJI015 y UJI016 son las que tienen 
contribuciones genotípicas directas mayores, todas por encima de 595 mg·kg-1. Todas 
estas entradas corresponden a la especie S. pimpinellifolium. De hecho, la contribución 
genotípica directa de la entrada UJI009 (800 mg·kg-1) casi cuadriplica el valor máximo 
alcanzado en este estudio del control UJI027. Esta entrada muestra, además de un 
gran potencial genotípico directo, unas interacciones en los dos ambientes muy 
positivas, lo cual indica que aunque una parte de su potencial genético se destapa por 
interacción con el ambiente, en este caso se ha dado tanto en cultivo al aire libre como 
en cultivo protegido en ciclo de primavera - verano. Estas interacciones incrementan 
de forma importante su expresión fenotípica y se observa, por lo tanto, que en 
conjunto es una entrada con un potencial de uso en programas de mejora muy 
elevado. Por otro lado, otra entrada que nos ofrece un buen contenido genotípico de 
vitamina C es UJI008, pero, al contrario que la entrada UJI009, es mucho más 
inestable. En cultivo en Castellón al aire libre muestra una interacción significativa 
altísima (la mayor de todas las predichas en este estudio), pero en Valencia, ya en 
cultivo en invernadero, la interacción, también significativa, hace decrecer el 
contenido total. Por tanto, el posible uso de esta entrada se restringiría al desarrollar 
materiales adaptados para el cultivo al aire libre en ciclo de primavera – verano 
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únicamente. Finalmente, en cuanto al análisis de las entradas con mayores 
contribuciones genotípicas, UJI015 y UJI016 tienen comportamientos muy parecidos. 
Podemos apreciar que el cultivo en Castellón al aire libre es favorable para el 
contenido de vitamina C, ya que ambas alcanzan valores genotípicos directos de 600 
mg·kg-1, y además estos valores son significativos. En cambio, en Valencia esta 
contribución extra por parte del ambiente es casi negativa o nula. Por lo tanto, se 
podría utilizar la entrada UJI009 tanto para desarrollar materiales adaptados al cultivo 
de primavera – verano en ambientes con temperatura y radiación similares a los 
estudiados tanto al aire libre como en invernadero, aunque en cultivo al aire libre se 
aprovecha más su potencial. 
Otros estudios, cuyo objetivo ha sido estimar el potencial de entradas estudiadas para 
luego usarlas en programas de mejora de tomate, también muestran entradas con 
potencial interesante. En el caso de Leiva-Brondo et al (2012), se observan dos 
entradas de interés, PI365959 y LA1423, la primera por tener un alto potencial 
genotípico y estabilidad, mientras la otra por, a pesar de su baja estabilidad, también 
tener un alto potencial genotípico. Sin embargo, el valor máximo genotípico directo 
que pueden ofrecer estas entradas son de 290 mg·kg-1 y 200 mg·kg-1, es decir, casi tres 
y cuatro veces menos que el valor obtenido por la entrada de este estudio UJI009 (800 
mg·kg-1). Del mismo modo, la entrada con mejor potencial en Roselló et al (2011) 
corresponde a CDP9822 con 40 mg·kg-1, también con bastante menor acumulación de 
vitamina C. Todo esto nos muestra, comparando resultados con otros ensayos, que las 
entradas estudiadas en este estudio, tienen un gran potencial genético para ser usadas 
en programa de mejora del contenido de ácido L-ascórbico de tomate. Si bien es cierto 
que las entradas seleccionadas en este estudio pertenecen a S. pimpinellifolium y 
todas tienen frutos muy pequeños y que cuando se trasfiera esta capacidad genética 
de acumulación de vitamina C a S. lycopersicum y se recuperen mayores tamaños de 
frutos  el potencial de acumulación de ácido L-ascorbico disminuirá (por efecto dilución 
al incrementarse el contenido de agua) la gran diferencia entre el contenido evaluado 
en el control de alto contenido (con frutos de tipo cereza) y las entradas seleccionadas 
permite asegurar una mejora olgada del carácter. 
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Es interesante resaltar en este estudio el contenido de ácido L-ascórbico desde el 
punto de vista de las especies analizadas (Figura 4.1). Tanto Solanum chmielewskii 
como Solanum neorickii son especies silvestres muy distanciadas filogeneticamente 
hablando, mientras que la especie Solanum pimpinellifolium se considera un ancestro 
directo del tomate común, Solanum lycopersicum. Las muestras de las especies 
silvestres han presentado los valores más bajos de todas las muestras, muy parecidas a 
los de los controles. En cambio, las 18 muestras de S. pimpinellifolium si que han 
presentado valores muy interesantes para realizar el objetivo del ensayo.
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5. CONCLUSIONES 
El contenido de ácido L-ascórbico en las entradas de germoplasma estudiadas en este 
ensayo, tanto de tomate como de especies silvestres relacionadas, se ha mostrado, en 
general, muy variable. La proporción promedio de dicha variabilidad fenotípica para 
todas las entradas estudiadas ha sido debida en un 30,16% al genotipo (G), en un 
22,11% al ambiente (E) y en un 20,43% a la interacción entre ambos (GxE).  
Por lo tanto, para comprender y entender la contribución de G, E y GxE a la expresión 
fenotípica del ácido L-ascórbico, es necesario evaluar las entradas o cultivares de 
tomate en múltiples ambientes. También es importante disponer de controles de 
contenido normal y otros de contenido alto en ácido L-ascórbico evaluados en distintas 
campañas y ensayos, para tener una referencia más sólida del potencial de las 
entradas evaluadas, ya que las condiciones ambientales pueden ser limitantes en 
algunas ocasiones. 
El que la contribución de la interacción G×E en la expresión fenotípica del contenido en 
ácido L-ascórbico sea importante implica que, para desarrollar nuevas variedades de 
tomate con elevado contenido en éste, será necesario emplear fuentes de variabilidad 
con contenidos muy elevados y que, al ser evaluadas en diversos ambientes, hayan 
mostrado elevada estabilidad (interacciones G×E despreciables) o un efecto positivo de 
la interacción G×E en la expresión del carácter. 
También la importancia de E será clave,  ya que una buena elección del ambiente de 
cultivo, atendiendo sobretodo a la temperatura y a la radiación, nos permitirá obtener 
frutos con mayor contenido en vitamina C y facilitar su acumulación. Para los 
materiales ensayados se concluye que en el ambiente al aire libre la reducción de 
acumulación de vitamina C es menor que en invernadero. 
De entre las entradas evaluadas, destacan especialmente UJI008, UJI009, UJI015 y 
UJI016, a pesar de que las condiciones de radiación en los ensayos han disminuido la 
acumulación de ácido L-ascórbico aproximadamente a la mitad (tal como indica el 
comportamiento de los controles). Estas entradas han mostrado un alto potencial 
genotípico para la mejora del contenido de vitamina C en nuevas variedades de tomate 
dirigidas a los mercados que aprecian la calidad nutricional y funcional.  
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La entrada UJI009 (S. pimpinellifolium) fue la que mostró un mayor valor genotípico 
directo (μ + G) para la expresión de ácido L-ascórbico (3,62  veces mayor que el 
expresado por el control de mayor contenido UJI027). UJI008, UJI015 y UJI016 (2,63 
veces mayor que el control de mayor contenido UJI027) también son interesantes. Hay 
que considerar además que, en el caso de UJI009 las interacciones G×E cuando se dan 
son todas positivas e incrementan el potencial genético de expresión del carácter por 
lo que dicha entrada se muestra como un parental muy interesante para ser utilizado 
en programas de mejora del contenido de ácido L-ascórbico en tomate. Por el 
contrario, aunque UJI008 muestra la interacción G×E positiva más elevada en un 
ambiente determinado y un potencial genotípico total bastante elevado, también 
posee una interacción negativa importante en otro tipo de ambiente, por los que sus 
posibilidades de uso se restringen al desarrollo de materiales para cultivo al aire libre 
en ciclo de primavera-verano. Por el contrario, UJI015 y UJI016, son materiales muy 
estables para la expresión de este caracter. 
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